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За останні роки отримано результати, на підставі яких можна стверджувати, що оксид азо-
ту (NO) є внутрішньоклітинною сигнальною молекулою, за допомогою якої регулюються 
фізіологічні процеси на всіх етапах життєвого циклу рослин. Оксид азоту регулює пророс-
тання насіння, ріст бічних коренів і кореневих волосків, цвітіння і дозрівання плодів, а та-
кож бере участь у формуванні системи захисту від різноманітних абіотичних стресів і усу-
ненні наслідків деяких з них [1, 2]. NO відіграє важливу роль у опосередкуванні реакцій на 
такі стресові фактори, як засолення, посуха, низькі та високі температури, важкі метали, 
УФ випромінювання та ін. [3, 4]. Температура є одним з основних фізичних параметрів, що 
впливає на життя на Землі. Зокрема, показано, що у відповідь на тепловий стрес зростає 
внутрішньоклітинний вміст NO у різних видів рослин [5]. Використання донора NO нітро-
прусиду натрію (SNP), Fe(III) і підкисленого нітриту сприяє зниженню термоінгібування 
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Досліджено вплив донора (нітропрусид натрію (SNP)) і скавенджера (карбокси-2-феніл-4,4,5,5-тетра ме-
ти лімідазолін-1-оксил-3-oксид (cPTIO)) оксиду азоту (NO) на теплостійкість проростків Arabidopsis tha-
liana за участю мікротрубочок як важливого посередника в реалізації дії високої температури на рослин-
ну клітину. Експозиція проростків при температурі 41 °С призводила до значних змін вихідної організації 
мікротрубочок, що проявлялись в їх деполімеризації та фрагментації. Показано, що застосуваня донора ок-
сиду азоту SNP за умов теплового стресу, яке має спричиняти підвищення рівня ендогенного NO, сприяє 
збереженню структурної цілісності мікротрубочок під дією високої температури, тоді як використання 
ска венджера оксиду азоту cPTIO зумовлює зворотні ефекти. Встановлені закономірності змін організації 
мікротрубочок можуть розглядатися як важливий елемент внутрішньоклітинних механізмів інгібування 
росту головного кореня під впливом високих температур і відновлення цих процесів шляхом індукції внут-
рішньоклітинних сигнальних шляхів за участю NO.
Ключові слова: мікротрубочки, тепловий стрес, оксид азоту (NO), донор NO, нітропрусид натрію, ска-
венджер NO, cPTIO.
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росту Lactuca sativa, а за умов дії скавенджера NO (cPTIO) відбувається зворотний процес 
[6]. Під впливом SNP різко збільшується термотолерантність і виживаність проростків ри-
су (Oryza sativa) при температурі 50 °С [7]. Раніше нами було встановлено функціональний 
взаємозв’язок між дією холоду (0,5 °С) на морфологію та ріст головного кореня проростків 
Arabidopsis thaliana і прижиттєвими змінами організації актинових філаментів у різних ти-
пах клітин кореня під впливом холодового фактору [8].
Відповідним чином високі температури впливають і на іншу важливу складову цитос-
келета рослин — мікротрубочки, змінюючи їх організацію як в інтерфазних клітинах, так і в 
клітинах, що діляться [9]. Тим часом сигнальні механізми сприйняття і шляхи передачі 
сигналу NO за участю мікротрубочок у клітинах рослин під час дії високих температур, тоб-
то залучення NO до цього процесу як сигнальної молекули, раніше не вивчалися. Тому ми 
ставили за мету дослідження закономірностей впливу теплового шоку (високої темпе-
ратури) на організацію мікротрубочок рослинної клітини, а також залежності цього проце-
су від дії донора/скавенджера NO задля розробки способу підвищення стійкості рослин до 
зазначеного стресового фактору.
Матеріали та методи. Експерименти проводили на чотириденних проростках лінії A. tha-
l i ana (L.) Heynh., яка експресує химерний ген gfp-map4, що дає змогу візуалізувати мікро-
трубочки в живих клітинах цієї лінії. Пророщування насіння, оцінку впливу високих темпе-
ратур на ріст і морфологію коренів, статистичну обробку даних проводили за описаними 
нами раніше методиками [10]. Як модулятор вмісту оксиду азоту використовували екзо-
генний донор NO нітропрусид натрію (SNP) (“Sigma”, США) і скавенджер NO карбокси-2-
феніл-4,4,5,5-тетраметилімідазолін-1-оксил-3-oксид (cPTIO) (“Sigma”, США), які розчи-
ня ли в дистильованій воді безпосередньо перед початком експерименту і доводили до кон-
центрації 100 мкМ. Для вивчення комбінованої дії модуляторів вмісту NO і високої 
тем ператури (41 °С) корені попередньо обробляли водними розчинами SNP та сPTIO про-
тягом 1 год і переносили на поверхню агаризованого середовища, аналогічного за складом 
тому, на якому відбувалося пророщування насіння.
Організацію мікротрубочок у клітинах кореня A. thaliana досліджували за допомогою 
лазерного сканувального конфокального мікроскопа LSM 510 META (“Carl Zeiss”, Німеч-
чина). Для отримання тривимірного зображення використовували аргоновий лазер з до-
вжиною хвилі 488 нм, роздільний фільтр HFT 405/488, емісійний фільтр ВР 505—530, 
об’єктиви Plan Apochromat 40x/1.4 DIC та 60x/1.4 Oil DIC. Усі дослідження проводили не 
менше ніж у трьох повторах. Статистичну обробку даних здійснювали за критерієм Стью-
дента (T-test) (р 5 %).
Результати досліджень та їх обговорення. Згідно з результатами досліджень, експо зи ція 
проростків коренів A. thaliana при температурі 41 °С призводить до змін параметрів росту 
коренів, спричиняючи інгібування цього процесу. Так, через 24 год інтенсивність росту голов-
ного кореня зменшувалася приблизно в 2,4 раза, через 48 год — в 1,7 раза, а через 72 год — в 
1,9 раза порівняно з контрольними проростками, які росли при температурі 23 °С. Резуль та-
ти як одержаних, так і попередніх спостережень свідчать про те, що обробки проростків 
A. tha lia na SNP (100 мкМ) протягом 1 год достатньо для прояву його ефекту [11, 8]. Стиму-
ля тор ний вплив цього донора NO на ріст коренів виявлено як у контролі, так і у разі його 
комбінованої дії з високою температурою. Так, після 24 год експозиції проростків при тем-
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пературі 41 °С та обробки SNP (100 мкМ) ріст коренів стимулювався в 1,4 раза, а через 48 та 
72 год — в 1,5 раза порівняно з проростками, експонованими при високій температурі.
Зворотна картина спостерігається у разі комбінованої дії температурного стресу (41 °С) 
і скавенджера NO cPTIO (100 мкМ), що виявляється у сповільненні росту коренів на всіх 
часових проміжках. Зокрема, через 24 год інтенсивність росту коренів пригнічується в 
1,9 раза, через 48 год — в 1,7 раза і через 72 год — в 1,8 раза порівняно з приростом коренів, 
що піддавались лише дії теплового фактору (рис. 1). Одержані дані корелюють з результа-
тами інших досліджень, які також свідчать про позитивний вплив SNP на теплостійкість 
колеоптилів пшениці [12]. Подібні результати були отримані і за умов індукування теп-
лостійкості калюсної культури пшениці під впливом SNP [13].
Ще раніше нами було встановлено, що організація мікротрубочок у різних типах клітин 
кореня A. thaliana модулюється вмістом NO [11]. Так, у ході експериментів підтверджено, 
що інкубація коренів у 100 мкМ розчині SNP призводить до реорганізації мережі мікротру-
бочок з поперечної на частково невпорядковану (рис. 2, б), тоді як скавенджер NO cPTIO 
(100 мкМ) спричиняє рандомізацію та фрагментацію мікротрубочок (рис. 2, в). Найбільш 
чутливими до впливу теплового стресу виявилися кортикальні мікротрубочки в епідер-
мальних клітинах на рівні меристеми і клітинах перехідної зони та власне зони розтягу ко-
реня A. thaliana. Експозиція проростків при температурі 41 °С зумовлює значні зміни вихід-
ної організації мікротрубочок, що виявляється в їх деполімеризації та фрагментації (див. 
рис. 2, г). Комбінований вплив високої температури та SNP у концентрації 100 мкМ при-
зводить до реорганізації системи мікротрубочок, що супроводжується появою поодиноких 
дезорганізованих тяжів мікротрубочок одночасно з їх частковою деполімеризацією в окре-
мих клітинах (див. рис. 2, д). Зворотна картина спостерігається у разі комбінованої дії тепло-
вого фактору та скавенджера NO cPTIO (100 мкМ), що спричиняє значне розбирання мік-
ро трубочок, їх фрагментацію та повну деполімеризацію в окремих клітинах (див. рис. 2, е).
Рис. 1. Приріст коренів A. thaliana після попередньої обробки донором/ска-
венджером NO та різних строків експозиції при високій температурі (41 °С)
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Раніше Ю.В. Карпець із співавт. [14] встановили, що застосування донорів NO за умов 
теплового стресу призводить до збільшення рівня ендогенного NO і підвищує стійкість рос-
лин до теплового стресу, тоді як використання скавенджерів NO перешкоджає розвитку те-
плостійкості. Результати інших досліджень також свідчать про те, що попередня обробка 
NO зменшує пошкодження, спричинені тепловим стресом у проростків рису (O. sativa) і 
збільшує виживаність листя пшениці (Triticum aestivum) та проростків кукурудзи (Zea mays) 
[14, 15].
Таким чином, отримані результати свідчать про те, що зміни рівня ендогенного NO, ін-
дуковані донором (SNP) або скавенджером (cPTIO) оксиду азоту, можуть бути одним із 
внутрішньоклітинних сигнальних шляхів, що залучають ключові елементи цитоскелета до 
відповіді рослинної клітини на дію високих температур. Встановлені нами закономірності 
Рис. 2. Організація мікротрубочок в епідермальних клітинах на рівні зони меристеми головного кореня 
A. thaliana: a — контроль; б — 100 мкM SNP; в — 100 мкM cPTIO; г — експозиція при 41 °C; д — експозиція 
при 41 °C + 100 мкM SNP; е — експозиція при 41 °C + 100 мкM cPTIO. Масштаб: 20 мкм
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змін орієнтації мікротрубочок під впливом високотемпературного стресу та використання 
донора і скавенджера NO можуть розглядатися як важливий елемент внутрішньоклітинних 
механізмів інгібування росту кореня під впливом високих температур і відновлення цих 
процесів шляхом індукції внутрішньоклітинних сигнальних шляхів за участю NO.
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INVOLVEMENT OF NITRIC OXIDE 
IN THE RESPONSE OF PLANTCELL MICROTUBULES 
TO THE ACTION OF HIGH TEMPERATURE
The effect of a donor (sodium nitroprusside, SNP) and a scavenger (carboxy-2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylimida-
zoline-1-oxyl-3-oxide, cPTIO) nitric oxide (NO) on the heat resistance of Arabidopsis thaliana seedlings with 
the participation of microtubules as an important intermediator in the realization of the action of high tempera-
tures on the plant cell is studied. The exposure of seedlings at a temperature of 41 °C led to significant changes in 
the initial organization of microtubules, which manifested themselves in their depolymerization and fragmenta-
tion. It has been shown that the use of the SNP nitric oxide donor under thermal stress, which should cause an 
increase in the level of endogenous NO, helps to maintain the microtubule structural integrity to a high tempera-
ture, while the use of cPTIO nitric oxide scavenger causes the opposite effects. The established patterns of chang-
es in the organization of microtubules can be considered as an important element of intracellular mechanisms of 
inhibition of the growth of roots under the influence of a high temperature and the recovery of these processes by 
induction of intracellular signaling pathways with NO.
Keywords: microtubules, heat stress, nitric oxide (NO), donor NO, sodium nitroprusside, scavenger NO, cPTIO.
